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RÉSUMÉ. - Après la description anatomique d'ElliseUti kirschbaumi Gayet & Meunier, 1991. les rela¬ 
tions phylogénétiques de ce gymnote fossile du Miocène terminal de Bolivie, ainsi que celles des autres 
Gymnotifomies entre eux, sont étudiées: au sein des Ostariophysi, les Gymnotiformes représentent un 
groupe monophylétique: la famille des Apteronotidae est considérée comme groupe-frère de toutes les 
autres: EUiseUa kirschbaumi, qui n'est pas le représentant le plus primitif du groupe, est placé comme 
groupe-frère du sous-ordre des Gymnotoidei (nouvel usage): parmi les Gymnotoidei, la famille des 
Stemopygidae représente le groupe-frère de Tinfra-ordre des Gy mnoti a nov. dont la superfamüle des 
Rhamphichthyoidea (Hypopomidae + Rhamphichthyoidae) représente le groupe-frère de celle des Gym- 
notoidea (Gymnotidæ + Electrophoridae). La connaissance d 'EUiselta kirschbaumi, seule forme fossile 
connue jusqu'à présent, ne permet pas de confirmer ou d'infirmer la position phylogénétique des Gymno- 
tiformes au sein des Ostariophysi. soit en relation avec les Characiformes, soit avec les Siluriformes, 
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En 1985, les géologues du CXP (Centra de Teenologia Petrôlera) de Santa Cruz de 
la Sierra en Bolivie remettaient à l'un d'entre nous (MG) un matériel provenant du Rio Alto 
Moiîe, au Nord-Ouest de la ville ei récolté par la brigade d'exploration dirigée par Rubén 
Lopez au cours d'une mission de terrain (Fig. 1). D’après les renseignements donnés, les 
fossiles proviendraient d'au moins deux niveaux différents (Marshall et ai f 1993): Fun ne 
contiendrait que des mammifères [une dent de rongeur et une phalange de litopteme rap¬ 
porté à Theosodon (ibid.)], l’autre aurait fourni des poissons et des restes de plantes. Mam¬ 
mifères, poissons et plantes indiquent un milieu continental. Le groupe des paissons est de 
loin le plus important puisqu'il se compose de représentants de trois ordres (Siluriformes, 
Gymnotiformes et probablement Characiformes) appartenant au même super-ordre des 
Ostariophysi, avec une prépondérance très nette pour les Gymnotiformes. Cependant, nous 
devons tenir compte du fait que cet échantillonnage ne correspond qu'à une rapide récolte de 
surface et non à des fouilles véritables* Cet échantillon, étudié ici en état, n'est donc pas 
représentatif de la population. Le travail qui suit concerne, en première partie, Fétude dé- 



Fig. 1. - Carte de la Bolivie centrale du Sud situant le gisement du Rio Alto Molle où a été découverte 
Ellisella kirschbaumi Gayet Si Meunier. 1991 (d'après Marshall et al., 1993, modifiée). {Map of south- 
central Rolivia showing thefossd vertebrate hcotiry of Rio Alto Mode where Ellisella kirschbaumi Goyet 
<fc Meunier ; 1991 has beenfound. From Marshall et ah, I993 t modifiedj 
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taillée du Gy mnoti forme fossile qui est le premier et seul connu au monde à ce jour; une 
seconde partie intéresse la phylogénie des Gymnotiformes actuels et la position d'Ellisella 
kirschbaumi au sein de cet ordre. Deux publications ont déjà précédé ce travail : une note 
préliminaire annonçant la découverte de ce premier gymnote fossile {Gayet et Meunier, 
1991) et une étude de la régénération seule, observée chez le taxon fossile, comparée à celle 
des formes actuelles (Meunier et Gayet, 1991). 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Materiel examiné 
Gymnotiformes 

Aucun autre Gymnote fossile n'ayant été trouvé à ce jour, toutes les comparaisons 
ont été réalisées avec du matériel actuel. 

Famille des Apteronotidae 

Apteronoîus ieptorhynchus (Ellis in Eigenmann, 1912): animaux élevés au labora¬ 
toire; Apieronoius hasemani (Ellis, 1913); Stemarchella schotti (Steindachner, 1868); 
Sternarchella sp,; un spécimen intact et un spécimen régénéré; Sternarchorhynchus curvi- 
rostris (Boulanger, 1887); Sternarchorhynchus oxyrhynchus (Muller & Troscheî, 1848); 
Sternarchorhynchus mormyrus (Steindachner, 1868), 

Famille des Sternopygidae 

Eigenmannia lineata (Muller & Troscheî, 1848): animaux élevés au laboratoire; 
Eigentmmnia sp,: Trinidad (Bolivie); Rhabdolichops troscheli (Kaup, 1856): Rhabdoüchops 
axUlaris (Günther, 1864); Sternopygus macrurus (Bloch & Schneider. 1801), 

Famille des Hypopomtdae 

Hypopomus heebei Schultz, 1944; Hypopomus artedi (Kaup, 1856); Hypopomus 
brevirostris (Steindachner, 1868); Hypopygus lepîurus Hoedeman, 1962; Parupygus savan- 
nensis Hoedeman, 1962; Steatogenys elegans (Steindachner, 1880); Steatogenys duidae (La 
Monte, 1929). 

Famille des Rhamphichthyidae 

Gymnorhamphichthys hypostomus, Ellis in Eigenmann, 1912; Rhamphichihys 
rostratus (Linné, 1758). 

Famille des Gymnoüdae 

Gymnoius carapo Linné, 1758; Gymnotus anguillaris Hoedeman, 1962; Gymnotus 
coatesi La Monte, 1935, 

Famille des Elearophoridae 

Electrophorus electricus (Linné, 1766) (deux spécimens, radiographies), 

Siluriformes 
Famille des Ariidae 

Arius sp. Madagascar, squelette disséqué; Anus sp. Holocène du Mali. Tachysurus 
dussumieri , Madagascar, squelette disséqué; îctahmis mêlas (Rafinesque, 1820), Amérique 
du Nord. 

Fa mi le des Calhchlhyidae 

Corydoras melanisüus Fraser-Brunner, 1947. 
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Characiformes (tous originaires de Guyane) 

Famille des Characidae 

Astyanox leopoldi, Géry ei al. r 1988. 

Famille des Erythrynidae 

Hoplias aimara (Valenciennes, 1846)* 

Famille des Hemiodidae 

Hemiodops is quadrimacu laïus (Pel I egri n, 1908)* 

Famille des Lebiasinidae 

Copella carsevennensis (Regan, 1912). 

Famille des Anostomidae 

Leporinus despaxi, Puyo, 1943* 

Çypriniformes 
Famille des Cyprinidae 

Cyprinus carpio Linné» 1758, France* 

Abréviations utilisées 

CST Lyon = Centre des Sciences de la Terre de l'Université Claude Bernard, Lyon L 
Y.P.F. B. - Yacimientos Petroliferos Fiscales Bolîvianos. 

Techniques morphologiques 

Certains spécimens actuels, particulièrement les Gymnotiformes et les Characifor¬ 
mes, ont été traités par la technique de double coloration au bleu alcian-alizarine de Simons 
et Van Hom (1971), légèrement modifiée (Francillon et Meunier, 1985), Certains animaux 
sont conservés entiers dans le glycérol après retrait des écailles. Pour d'autres, le squelette 
caudal est prélevé et monté entre lame et lamelle. Des squelettes disséqués ainsi que des 
radiographies om également été utilisés (voir liste ci-dessus). 

Les poissons de Rfo Alto Moi le sont préservés dans une argile verte très fine, con¬ 
servant de manière très fidèle l 1 empreinte des os et meme parfois des parties molles. Cest 
pourquoi la nageoire adipeuse a pu être observée sans difficulté, celle-ci ayant laissé une 
empreinte parfaite sur le sédiment. Les os du squelette axial sont parfaitement bien préser¬ 
vés et ne demandent aucune préparation spéciale* 

Méthodologie systématique 

La méthode de classification utilisée ici est l'analyse phylogénétique préconisée par 
Hennig (1950, 1966). La classification générale des Ostariophysi de Fink et Fink (1981) a 
été utilisée pour le choix des outgroups nécessaires à la comparaison des caractères et à la 
définition de leur polarité. Certaines familles comme les Sternopygidae ont fait l'objet d une 
étude exhaustive de la part de scientifiques (Mago-Leccia, 1978: Lundberg et Mago-Leccia, 
1986) attestant, d'après ces auteurs, de leur monophylie, En revanche, la monophylie des 
autres familles a été acceptée a priori h aucune étude particulière n'ayant été faite sur la 
totalité des taxons de chacune d'entre elles. 


SYSTÉMATIQUE DES GYMNOTIFORMES 

Les Gymnotiformes, ou Gymnotes» vivent exclusivement dans les eaux douces 
(Trimary fresh-water fishes" de Myers, 1938) d’Amérique Centrale (invasion récente) et 


277 


d’Amérique du Sud, du Guatemala à Rio de la Plata en Argentine, et quasi strictement à 
l'Est des Andes (Berra, 1981)* Trois espèces seulement (Mago-Leccia, 1978) vivraient 
actuellement dans les rios drainant les eaux vers l'Océan Pacifique* Les Gymnotiformes 
sont représentés, dans la nature actuelle, par six familles (les Sternopygidae, les Rham- 
phichthyidae, les Hypopomidae, les Apteronotidae, les Gymnotidae et les Electrophoridae) 
comprenant 23 genres au moins et plus de 60 espèces* 

Connus depuis très longtemps en raison de leur capacité à fournir, pour certains 
d'entre eux T des fortes décharges électriques, ils avaient déjà été remarqués par A, de 
Humboldt lors de son voyage en Amérique du Sud de 1799 à 1804 (Gayet, sous presse). Os 
ont fait l'objet de recherches neurobiologiques en liaison avec leurs propriétés d'élec¬ 
trogenèse (Ellis, 1913; Williamson, 1975; Kirschbaum et Denizot, 1975; Leyhausen et ai , 
1987), d’ontogenèse et de régénération de leur squelette caudal (Ellis, 1913; Meunier et 
Kirschbaum, 1978, 1984; Kirschbaum et Meunier, 1981, 1988), plus qu'anatomiques 
(Chardon et La Hoz, 1973, 1974; Mago-Leccia, 1978; Lundberg et Mago-Leccia, 1986). O 
semblerait que Regan (1911) soit l'inventeur du terme Gymnotiformes, considéré par cet 
auteur comme une "division" au sein des Cyprinoidea (cf Mago-Leccia, 1978). Depuis, les 
Gymnotes sont appelés, selon les auteurs, Gymnotoidei ou Gymnotoidea, et ce, quelle que 
soit leur position phylogénétique au sein des Ostariophysi Le terme de Gymnotiformes, en 
tant qu'ordre, a été repris par Mago-Leccia (1978) que nous suivons Ici. 

Leur ostéologîe, à l’exception de celle de S te rnopygus, est encore incomplètement 
connue malgré certains travaux (Regan, 1911; Chardon et La Hoz, 1973, 1974; Mago- 
Leccia, 1978; Mago-Leccia et Lundberg, 1984), ce qui rend parfois malaisées les 
comparaisons avec les autres Ostariophysi; leurs relations phylogénétiques au sein de ce 
super-ordre ont, en conséquence, été peu abordées (Chardon, 1968; Roberts, 1973; Fink et 
Finie, 1981; Fuiman, 1984). Les Gymnotiformes ont été classiquement reliés aux 
Characoidei ou reconnus comme dérivant de ce groupe, les ressemblances entre eux et les 
Silures étant alors considérées comme des adaptations parallèles dues à une même vie 
nocturne en rivière (Greenwood et ai, 1966; Roberts, 1973)* Dès 1973 cependant, Chardon 
et La Hoz avaient remarqué les relations existant entre Gymnotes et Silures et les 
difficultés de relier directement ces premiers aux Characiformes. En 1981, Fink et Fink ont 
proposé un important changement dans les relations phylogénétiques intra-Ostariophysi en 
considérant les Gymnotiformes comme groupe-frère des Siluriformes et non plus des 
Characiformes, suivis en cela par Fuiman (1984). Leur classification est alors la suivante: 

Super-ordre des Ostariophysi 
Série des Anotophysi 

Ordre des Gonorhynchiformes 
Série des Otophysi 

Sous-série des Cypriniphysi 

Ordre des Cypriniformes 
Sous-série des Characiphysi 

Ordre des Characiformes 
Ordre des Siluriformes 

Sous-ordre des Stluroidei 
Sous-ordre des Gymnotoidei 

Quelles que soient les conceptions phylogénétiques des Ostariophysi et principale¬ 
ment des Gymnotiformes en leur sein, très peu d'auteurs, à notre connaissance, ont suivi 
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Fi nk et Fink (1981) dans ruiilisation du terme de Süuriformes incluant les Gymnotoidei (= 
Gymnotiformes). Nous utiliserons ici le terme de Süuriformes (sensu Chardon, 1968) pour 
désigner les seuls poissons-chats comme cela a toujours été, c'est-à-dire représentant les 
Siluroidei de Fink et Fink (1981). Le terme de Gymnotiformes (sensu Mago-Leccia, 1978) 
désignera les Gymnotiformes ou anguilles électriques, c’est-à-dire les Gymnotoidei de Fink 
et Fink (1981), 

Mago-Leccia (1978) rappelle les diverses classifications des Gymnotiformes don¬ 
nées par les auteurs, de Regan (1911) à Chardon et La Hoz (1974), avant de présenter sa 
propre classification comme suit (simplifiée): 

Super-ordre des Ostariophysi 

Ordre des Gymnotiformes 

Sous-ordre des Stemopygoidei 

Infra-ordre des Rhamphicbthya 

Superfamille des Archaeogymnotoidea 
Famille des Sternopygidae 
Superfamille des Rhamphichthyoidea 
Famille des Rhamphichthyidae 
Famille des Hypopomidae 
Infra-ordre des Apteronotia 

Famille des Apteronotidae 
Sous-ordre des Gymnotoidei 

Famille des Gymnotidae 
Famille des Eîectrophidae 

Cette classification, fondée essentiellement sur des caractères ostéologiques des 
genres et espèces du Vénézuéla, ne rient pas compte, entre autres, des potentialités de régé¬ 
nération des différentes familles. L'ordre des Stemopygoidei tel que le définit Mago-Leccia 
en 1978 nous apparaît comme étant paraphylétique, Nous proposons, par conséquent, notre 
propre classification phylogénétique. Plusieurs possibilités se sont présentées à nous: utili¬ 
ser les termes créés ou utilisés par Mago-Leccia avec un nouvel usage ou créer des termes 
nouveaux. Nous avons préféré la seconde solution à l'exception du terme "Gymnotoidei”. 
Notre hypothèse est donc représentée par la classification phylogénétique suivante: 

Super-ordre des Ostariophysi 
Ordre des Gymnotiformes 

S ou s-ordre des Àpteronotoidei nov. 

Infra-ordre des Apteronotia (sensu Mago-Leccia, 1978) 

Superfamille des Apteronotoidea 
Famille des Apteronotidae 
Sous-ordre des Gymnotoidei (nouvel usage) 

Infra-ordre des Stemopygia nov. 

Superfamille des Stemopygoidea nov. 

Famille des Sternopygidae (sensu Mago-Leccia, 1978) 
Infra-ordre des Gymnoiia nov. 

Superfamille des Rhamphichthyoidea 
Famille des Hypopomidae 
Famille des Rhamphichthyidae 
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Superfamille des Gymnotoidea 
Famille des Gymnotidae 
Famille des Electrophoridae 

Dans la description qui suit, ainsi que dans l'analyse phylogénétique, tous les termes 
employés sont ceux de cette classification; les termes utilisés par des auteurs plus anciens 
sont éventuellement, pour une meilleure compréhension, mis entre parenthèses* 


DESCRIPTION DU FOSSILE 

Ettiseltü Gayet & Meunier, 1991 

(Fig. 2-10) 

Espèce-type. - Elliseüa kirschbaumi Gayet & Meunier, 1991 du Miocène supérieur 
de Rio Alto Moile (Bolivie). 

1991 : Elit sella kirschbaumi: Gayet et Meunier, p. 473: fig. 1-3. 

Diagnose émendêe * - Gymnotiforme aplati latéralement, dont l'appareil operculaire 
(opercule et préopercuie) est ornementé de rides rayonnantes tuberculées; opercule en quart 
de rond; présence d'une nageoire adipeuse dorsale, longue; os intramusculaires nombreux, 
de quatre sortes (épipleuraux, épineuraux, épicentraux et myorhabdos); épipleuraux multi- 
ramés à leurs deux extrémités; myorhabdos dorsaux ei ventraux présents sur toute la lon¬ 
gueur du corps; lépidotriehes anaux ne présentant qu’une seule dichotomie distale; présence 
de côtes pleurales modifiées au niveau des premières épines hémales; écailles présentes, 
cycloïdes, petites; possibilité de régénération de la partie postérieure du corps de type 
Gymnotoidei avec baguette cartil agi no-osseuse et nageoire anale comprise; non régénéra¬ 
tion des os intramusculaires, des épines neurales et hémales; canal rachidien fermé; nombre 
de dichotomies réduites des lépidotriehes anaux, 

Holotype. - Individu n° RL 1596-4 comprenant la partie antérieure du corps et de 
l'appareil operculaire, appartenant au C.T.P (Y.P.F.B) de Santa Cruz, Bolivie, en prêt au 
CST* Lyon 1 (France), 

Matériel , - Individus RL 1596-1 à 3 et RL 1596-5 à 16, composés de fragments de 
corps y compris une partie de la nageoire anale et RL 1596-17, opercule isolé, appartenant 
au C.T.P (Y.P.F.B) de Santa Cruz de la Sierra (Bolivie), en prêt au CST, Lyon 1 (France). 
L'individu RL 1596-1 présente un cas de morphogenèse réparatrice de la partie postérieure 
du corps (Meunier et Gayet, 1991). 

Stratigraphie et localité. - Miocène supérieur (Tortonien inférieur à/ou moyen) de 
Rio Alto Moile, Formation Yecua (Chasiquien-Huaquérien inférieur?), Bolivie (Marshall et 
ai , 1993)* 

DESCRIPTION ANATOMIQUE 

Forme générale du corps 

Aucun des spécimens n'étant complet, il est difficile de décrire l'allure générale 
d 'Ellisella kirschbaumi. 11 est cependant incontestable, qu'à l'image des Gymnotiformes 
actuels, Ellisella était un poisson extrêmement allongé. Il est aplati comme tous les 
Gymnotiformes non Gymnotoidea qui, eux, ont un corps cylindrique (Mago-Leccia, 1978; 
obs, pars.). En effet, tous les individus fossilisés le sont sans aucune torsion du corps con- 
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trairement à ce que Ton observe chez des poissons allongés et cylindriques comme les 
Anguilles par exemple. Les épines neurales sont toujours en position dorsale par rapport 
aux centra et sont droites comme chez tous les Gymnotiformes aplatis latéralement 
(Lundberg et Mago-Leccia, 1986; fig. 16) et non recourbées vers Tanière comme chez les 
Gymnoioidea. Ellisella est caractérisé, comme tous les Gymnotiformes, par l'absence de 
nageoires dorsale et pelviennes et la présence d'une très longue nageoire anale débutant 
juste en arrière de la tête. 

Contrairement à tous les Gymnotiformes actuels, Eî Use lia kirschbaumi possède une 
nageoire adipeuse située à la partie postéro-dorsale du corps (Fig. 2A, 3). 

Tout le corps était recouvert d’écailles cycloïdes très petites (Fig. 2D), La peau qui 
recouvrait ranimai présentait des taches pigmentaires sombres qui ont été préservées chez 
le fossile (Fig. 4). Ces taches étaient plus nombreuses sur les bat-flancs de l’animal qu’à mi- 
hauteur et quasiment absentes sur la partie dorsale. 

La hauteur maximale du corps du plus grand spécimen (RL 1596-7) est d'environ 32 
mm, nageoire anale non comprise, pour une longueur de 30 vertèbres. 

Description de la tête 

Parmi les os du crâne, seuls Topercule et le préopercule sont conservés, en place, 
sur Tholctype (RL 1596-4). Un opercule isolé a également été récolté (RL 1596-5), 

Opercule (Fig, 5). - La forme générale de l'opercule correspond sensiblement à un 
quart de rond, les bords antérieur et supérieur formant entre eux un angle presque droit. Au 
niveau du sommet de cet angle, le processus dorsal étroit servait d'attache au muscle 
dilatator opercularis, dont Tau ire extrémité se rixe sur la partie antérieure du sphénotique et 
du ptérotique (La Hoz et Chardon, 1984: fig. 13A), Le bord postérieur est régulièrement 
arrondi. Cette forme en quart de rond se retrouve chez Sternopygus macrurus (Mago- 
Leccia, 1978: fig. 25) mais cet os est représenté franchement triangulaire chez ceue même 


Fig. 2. - Ellisella kirschbaumi Gayet & Meunier, 1991. 

A. - Vue générale de l'individu RL 1596-1 montrant sa partie postérieure régénérée. Flèche = nageoire 
adipeuse. Cemro de Tecnologfa Peirolera. Santa Cruz de la Sierra, Bolivie, en prêt au CST, Lyon 1, 
France, (Echelle: 1 mm), [General view of the specimen RL 1596-1 showing the poste ri or regenerated 
part of the body . Arrow = adipose- fin. Centra de Tecnologfa Petrolera, Santa Cruz de la Sierra, Bolivie, 
in ban to CSL Lyon L France (Bar: l mm).! 

B. - Partie ventrale de L'individu RL 1596-3 montrant les relations de la nageoire anale avec son 
endosquelette et avec les épines hémales des vertèbres. Centre de Tecnologfa Petrolera, Santa Cruz de la 
Sierra, Bolivie, en prêt au CST, Lyon I, France. {Echelle: l mm). [Ventral part of the specimen RL î596-3 
showing the relations bips in between anal fin, endoskele ton and hemal spines of the vertebrae. Centra de 
Tecnologfa Petrolera, Santa Cruz de la Sierra. Bolivie, in ban to CST, Lyon I , France (Bar. î mm). J 

C. - Opercule isolé. Individu RL 1596-5. Centre de Tecnologfa Petrolera, Santa Cruz de la Sierra. 
Bolivie, en prêt au CST, Lyon I, France, (Echelle: 1 mm). [Jsolated opercuiar Specimen RL 1596-5: 
Centra de Tecnologta Petrolera. Santa Cruz de la 5/erra, Bolivie, in loan to CST Lyon /, France (Bar: 
! mm).} 

D. - Pairie du corps de l’individu RL 1596-1 montrant les écailles. Centre de Tecnologfa Petrolera, Santa 
Cruz de la Sierra. Bolivie, en prêt au CST, Lyon t, France, (Echelle: 0.1 mm). [Part of the body of the 
specimen RL î596-1 showing the scales , Centra de Tecnobgia Petrolera. Santa Cruz de la Sierra , Boli¬ 
vie, in loan to CST, Lyon î , France (Bar: O.î mm). } 
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Fig. 3. * EUiseUa kirschbaumi Gayet & Meunier, 1991, Vue générale de la partie postérieure du corps de 
l'individu RL 1596-1 montrant la régénération de La zone La plus postérieure après sa destruction sur le 
vivant. D'après Meunier et Gayet. 1991 modifié (avec l'autorisation de Geobios. Lyon, France), c.o,r = 
cylindre osseux régénéré; éc - épice mraux; éh = épine hé male; end.n,= endosquelette normal; endr s 
endosquelette régénéré; épi = épipleural; Lcas - ligne de cassure; lép.n - Lépidotriche normal; lépj - 
lépidotriche régénéré; m.d = myûrhabdos dorsaux; m,v - myorhabdos ventraux; n.adp = nageoire adi¬ 
peuse; nag,A = endo- et dermosqueleue de la nageoire anale. [General view of the posterior pan of the 
specimen RL 1596*1 j howing the régénération of the posteriormast pan of the body after its destruction 
when living. F rom Meunier and Gayet. 1991 modified (wùh autorisation of Geobios, Lyon. France). C.o.r 

- osseous regenerated cylmâer; êc = epicentrai; êh - hêmal spine; end.n, - normal endoskelewn; end.r 

- regenerated endoskelewn; épi = épipleural; Lcas - line of break; lép.n = normal tepidoiricha; lép.r = 
regenerated lepidotricha; m.d - dorsal myorhabdos: m.v = ventral myorhabdos; n.adp — adipose fin; 
nag.A - endo - and dermoskeleton of the anal fin,} 


1 mm 



Fig, 4. - Ellisella kirschbaumi Gayet & 
Meunier, 1991, Fragment de la partie 
ventrale de l’individu RL 1596-3 montrant 
la pigmentation de la peau, ap - axonosEe 
proximal de Tende squelette de la nageoire 
anale; pigm ~ pigmentation. [Ventral pan 
of the specimen RL 1596-3 showing 
pigmentation of the skin , ap = Proximal 
axa nost of the anal fin endoskelefon ; 
pigm - pigmentation.} 
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Fig. 5. - Ettisella kirschbaumi Gayet & Meunier, I99L Appareil operculaire de l'holotype (RL 1596*4). 
c.pop = canal pré operculaire; Op -opercule; Pop = préopercule; pr.d.op = processus dorsal de lopercule. 
[Opercular apparatus of the hoîotype (RL 1596*4). c.pop - preopercuiar canal; Op - opèreular; Pop = 
preopercular; pr.d.op — dors a! procès s of the opercular.j 

espèce par Chardon et La Hoz t 1973: fig. 2), Chez Eigenmannia (Chardon et La Hoz, 1974: 
fig. 1), l'opercule est beaucoup plus étroit. Chez Apieronotus ( ihid .: fîg, 6), le bord 
supérieur de l'opercule est oblique faisant un angle aigu avec le bord antérieur. 

L’opercule d’EMise lia kirschbaumi se différencie de ceux, lisses, de tous les Gym- 
notiformes actuels, par son ornementation. Celle-ci est constituée de rides légèrement 
tuberculees, partant de la base du processus dorsal précédemment décrit et siruées en posi¬ 
tion rayonnante à la surface de I p os. Ces rides s'arrêtent au quart externe de la distance entre 
le processus dorsal et le bord postérieur de l'os, délimitant ainsi une large bordure totale¬ 
ment lisse. Le long du bord antérieur de l’opercule, les rides sont droites, moins tuberculées 
donc plus lisses et ininterrompues jusqu’au bord postérieur. Cette partie correspond à la 
zone de superposition du préopercule. Aucune trace à la limite du sous-opercule ne semble 
visible. 

L'opercule isole RL 1596-5 (Fig, 2C) présente la même ornementation mais sa 
forme générale est légèrement différente. Plus étroit, le bord supérieur fait avec le bord 
antérieur un angle supérieur à 90°, 

Préopercule (Fig, 5),- Préservé en empreinte également comme l'opercule, les 
limites (surtout la limite antérieure) du préopercule sont plus difficilement observables. 11 
est formé de deux branches dont les bords postérieur et inférieur forment entre eux un angle 
droit tandis que les bords antérieur et supérieur sont pratiquement alignés. La pointe 
supérieure de la branche verticale vient se placer sous le processus dorsal de l’opercule. Le 
canal préoperculaire n'est observable que dans la partie supérieure de la branche verticale. 
Il courait dans un tube large, recouvert par des ponts osseux comme chez les 
Gymnotiformes actuels. Seule la partie du canal située au-delà du pont osseux à l’extrémité 
supérieure du préopercule est visible sur Phototype. Quelques rides rayonnantes sont 
observables sur la branche inférieure et sur la partie inférieure de la branche verticale. Elles 
n'atteignent pas le bord postéro-inférieur de l'opercule. 
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Description du squelette postcrânien 

La colonne vertébrale. * Le nombre total de vertèbres est inconnu puisqu'aucun 
individu récolté n'est complet. Trente centra seulement ont pu être comptés sur le fragment 
le plus long (RL 1596-7) et correspondent tous à des vertèbres caudales. Chez les formes 
actuelles, le nombre total de vertèbres est souvent variable pour une espèce donnée. En 
effet, par suite des régénérations, il peut être inférieur à la normale et, par ailleurs, un 
poisson régénéré n'est pas toujours facile à détecter (voir le cas des Gymnotus). D'après nos 
observations, le nombre total des vertèbres peut ainsi varier de 75 (Sternarchella) à 255 
(Electrophorus) (Tableau I). 

11 semble cependant que, pour des comparaisons interspécifiques, le nombre de 
vertèbres précaudales soit plus significatif que le nombre total de vertèbres. Ainsi, les 
Apteronotia ont de 15 à 18 vertèbres précaudales, les Stemopygia (sauf Sternopygus) et les 
Rhamphichthyioidea, de 12 à 15 seulement, et les Gymnotoidea, qui présentent une plus 
forte variation à l'intérieur de leur groupe, de 29 à 41. Le rapport vertèbres précauda- 
les/vertèbres caudales est plus difficile à utiliser dans la mesure où il est nécessaire de 
s'assurer de la non-régénération de l'animal considéré. 11 semble néanmoins que ce rapport 
soit relativement constant chez les Apteronotia (de 0,170 chez un Sternachorhynchus curvi- 
rostris à 0,183 chez un Stemachella mormyrus non régénéré). Chez les Gymnotoidei non 
Gymnotoidea, le rapport est toujours inférieur à celui des Apteronotia puisque variant de 
0,129 à 0,165 chez un animal non régénéré. Entre les trois familles, Stemopigydae, Hypo- 
pomidae et Rhamphichihyidae, il n'est pas possible de séparer les rapports. Parmi les Ster- 
nopygidae, le genre Sternopygus semble être à part avec un développement important (24- 
25) du nombre de vertèbres précaudales. Chez les Gymnotoidea, en revanche, les rapports 
diffèrent nettement, variant de 0,279 chez un Gymnotus carapo a 0,451 chez un Gymnotus 
anguiUans, tous deux non régénérés. Les Electrophoridae, réunis aux Gymnotidae par leur 
nombre similaire de vertèbres précaudales (24), s'en séparent nettement par leur rapport qui 
tombe à 0„Û94 en raison d'une très forte multiplication du nombre de vertèbres caudales. 

Les vertèbres sont de type amphieoelique. Le corps vertébral est toujours plus long 
que haut (plus du double au niveau des dernières vertèbres caudales), 11 présente une seule 
crête latérale longitudinale flanquée de deux dépressions supérieure et inférieure. Le canal 
rachidien court dans un tube osseux totalement fermé, pas (Fig. 6A) ou relativement très 
peu (Fig, 6B) fenestré. Un tel tube rachidien ne semble présent chez les Gymnoti formes 
actuels que chez les représentants de la famille des Stemopygidae et des Apteronotidae. Ce 
tube rachidien est formé de la fusion de Tare neural avec une lame osseuse dermique (os de 
membrane sensu Patterson, 1977), originaire de ia surface dorsale du cemrum vertébral 
(Meunier et Kirschbaum, 1984; 137). Des pré- et postzygapophyses supérieures et inférieu¬ 
res devaient assurer une bonne tenue articulaire de l'ensemble lors de la nage avant-amère 
réalisée uniquement par la nageoire anale. 

Les hémi-épines neurales semblent toutes fusionnées à leur homologue, aussi anté¬ 
rieurement que Ton puisse les observer. La taille des épines neurales diminue très peu 
postérieurement. Les épines neurales sont droites ou à peine infléchies vers l’arrière comme 
chez les Gymnotiformes non Gymnotoidea (Mago-Leccia, 1978: fig, 16; La Hoz et Char¬ 
don, 1984: ftg. 31) ce qui est une indication de corps aplati latéralement. En effet, chez les 
Gymnotoidea au corps cylindrique, les épines neurales sont coudées vers l 1 arrière aux deux 
tiers de leur longueur proximale, 

Juste au-dessous de la partie antérieure de la nageoire anale (Fig. 7) s'observe un 
élément osseux en baguette, nettement plus large que les épines neurales présentes immé¬ 
diatement en arrière. Cette baguette peut être comparée positivement aux os que Lundberg 
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Tableau I. - Nombre de vertèbres chez quelques Gymnotiformes actuels, NbC = nombre de vertèbres 
caudales (lorsque ce nombre est précédé du signe >, cela signifie que le compte a été effectué chez un 
animal régénéré); NbPc = nombre de vertèbres précaudales; NbPc/NbC = rapport entre le nombre de 
vertèbres précaudales et le nombre de vertèbres caudales. [Total number of veriebrae in some living 
Gymnotiformes. NbC - number of caudal veriebrae (number preceded by > means ihas the specimen is a 
regcnerated animal): NbPc = number of caudal venebrae; NbPc/NbC - ratio hetween precaudal and 
caudaî veriebrae number. J 


Taxons 

NbC 

NbPc 

NbC/NbPc 

Aptcronotfdae 




S te rmrchorhynchvs cwvirostns 

94 

16 

0,170 

Sttrnarchorhynckus oxyrhynchus 

£9 

16 

0,180 

Sler/uxrche rhynchus ma rmyrus 

91 

18 

0.198 

Stcrnarchorhynctws mo rmyrus 

93 

17 

0,133 

Aptrrowtus hascmani 

>79 

15 

<0,190 

ApXcronotus hascrmml 

>77 

15 

<0,195 

SternarheUa schotti 

>75 

15 

<0,200 

Sternoplgïdac 




Sterrujpygus macrums 

>75 

20-26 I 

< 0,267-0,346 

Eigrnmctrvùa lùutaia 

£0 

13 1 

0,163 

Eigcnmannia lincata 

93 

14 

0,151 

Rhabdûlichops troscfteU 

91 

12 

0.132 

Hypüpümîdac 




Hypùpygus Itpiurus 

39 

13 

0,146 

Steatofenyj tUgans 

93 

12 

0,129 

Stealogenyj! duMoe 

77 

12 

0,156 

P an tp y g us xovon/irnSiS 

>37 

15 

< 0,172 

Rhatiiphitiilhytdac 




Gymnorhamphkhthys hypas te mus 

91 

15 

0,165 

Cymnotlda* 




Gytnru> lus ang nilloris 

91 

41 

0,451 

Gy mao lux angull loris 

91 

33 

0,363 

Gymnoius anguttlaris 

98 

37 

0,378 

Gym ao lus ang ui 1 loris 

33 

36 

0,409 

Gymnotes carüpo 

89 

29 

0,326 

Gymnotes carapo 

79 

29 

0,367 

Gymnoius carapo 

101 

41 

0,406 

Gymnotes carapo 

105 

31 

0395 

Gymnotus carapo 

111 

31 

0379 

EkcLrophuHdïe 




EUclrophorvs cUctriçus 

255 

24 

0,094 
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Fig. 6. - Eliiselia kirschbaumi Gayet & Meunier, 1991. Vertèbres caudales de l'individu RL 1596-1. A. - 
Vertèbre caudale en position plus antérieure que B; B. - Dernière vertèbre caudale non détruite par bles¬ 
sure sur le vivant de ranimai, c.r = canal rachidien; cylr - cylindre régénéré; d.cent.n.d = dernier centrum 
non détruit; ép,h = épine hémale; ép.n = épine neurale; pozyg.i = postzyg apophyse inférieure; pozyg.s = 
postzy g apophyse supérieure; przyg.i = prézygapophyse inférieure: przyg.s = prézygapophyse supérieure, 
[Caudal vertebrae of the specimen RL 1596-1. A. - Caudal verîebra anterior to B; B. - Postcriormost 
caudal verîebra not desîroyed by injury on living animal , c.r - rachidian canal ; cyl r - regenerated 
cylinder; dcenî.n.d - last cenrrum noi destroyed; êp.h = hemal spine; êp.n - neural spine; pozyg.i - 
louer postzygapophyse; pozyg.s = upper postzy gapophyse: przygd = louer prézygapophyse ; przygrS - 
upper prézygapophyse] 



Fig. 7. - Eliiselia kîrschbaumi Gayet & Meunier, 1991. Partie antérieure de l'individu RL 1596-2 située à 
l'arrière de la tete (non préservée) et montrant une côte pleurale modifiée. Av = partie antérieure de 
l'animal: c.pl.mod = côte pleurale modifiée; c.pl.n = côte pleurale normale; end.nag.A~ endosquelerte de 
la nageoire anale; nag.A - nageoire anale; p ap.= axonoste proximal anal antérieur, [Amener part of the 
spécimen RL 1596-2 just behind the head (not preserved) and showing a rib-Uke bone. Av - anteriorpart 
of the animai; c.pl.mod = pteuraî-like rîb; c.pl.n = normal pleural rib: end.nag.A - endoskeleton of the 
anal fin; nag.A - anal fin; p.ap = anterior anal proximal axonoste.) 
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et Mago-Leccia (1986: 63) décrivent en cette même position comme étant des côtes pleura¬ 
les modifiées ("rib-Iike bones”). Généralement deux, rarement trois, ces os fermement 
attachés aux deux premières épines hémales semblent effectivement correspondre à des 
côtes modifiées mais leur rôle exact est encore inconnu, La Hoz et Chardon (1984, fig. 31) 
interprètent ces os comme des "free anterior hemal spines”, D'après Chardon {comm. 
pers,), chez un Sternopygus ou un Eigenmannia frais, ils sont disposés dans le septum 
médian comme des hé mi-épi ne s; leurs relations avec les radiaux sont semblables aussi à 
celles des hémi-épines. Quoi qu'il en soit de leur interprétation, d'après Lundberg et Mago- 
Leccia (1986), ces os sont présents chez tous les Gymnoriformes non Gymnotoidea. 

Les os intermusculaires (Fig. 2A, 2B, 3, 8, 9). - Ils sont de quatre sortes comme 
chez tous les Gymnotiformes actuels (Mago-Leccia, 1978: 38) et très abondants; ce sont: 
les épi neuraux, les épipleuraux, les myorh abdos et les épicentraux. 

Les épineuraux sont relativement longs puisqu'ils correspondent à environ la lon¬ 
gueur de cinq centra, très fins à leur partie médiane et très fortement multiramés antérieu¬ 
rement et postérieurement (Fig, 8), Ils disparaissent au niveau de la cassure de la partie 
caudale régénérée. Ils s'appuient sur les arcs neuraux précédemment décrits. 

Les épipleuraux apparaissent plus simples que les épineuraux car moins ramifiés à 
leur partie postérieure (Fig. 3). Comme les épineuraux, ils restent à égale distance de la 
colonne vertébrale. Comme eux également, ils ne sont pas régénérés avec la partie caudale 
(Meunier et Gayet, 1991), 

Les myorhabdos sont des ossifications allongées libres qui se développent dans les 
myoseptes latéraux dorsaux et ventraux. Les myorhabdos ont été appelés "subépipieuraux" 
ou "subépineuraux" chez certains Muremdae (Takay, 1959) et chez le Congridae primitif 
Arrago (Asano, 1962), "mécostes" chez certains Clupeidae (Chabanaud, 1942), "arêtes 
infrapl eu raies" chez les Rhynchoderceddae (Taverne, 1987). Chez les Anguilles, Us sont 
parfois présents et limités alors à la partie moyenne du corps (B lot, 1978), Chez les Gym- 
notiformes, Mago-Leccia (1978: 38) les a décrits chez Eigenmannia virescens, mais les 
considère comme étant peu nombreux et limités à la partie postérieure du crâne (donc des 
myorhabdos dorsaux uniquement). Des myorhabdos dorsaux et/ou ventraux sont, en fait, 
présents chez tous les Gymnotiformes observés (obs, pers) et ne sont pas limités à la région 
postérieure du crâne. En revanche, aucun myorhabdos, épipleural et épineural, n’est présent 
chez les Siluri formes. 



Fig 8. - EUïsella kirschbaumi Gayet & Meunier, 1991. Epineural multiramé situé au niveau de la na¬ 
geoire adipeuse. Av - partie antérieure de l'animal, [Mulûrameâ epineural situated ai the adipose fin 
level Av - anierior pan of the animal, J 
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Fig, 9, - EUisetta kirschbaumi Gayet & Meunier, 199L Schéma montrant les rapports des lépidotriches de 
la nageoire anale avec son endosquelene et les épines hé males. end. nag.A = endosquelette de la nageoire 
anale; éplmr = épipleuraux multiiamés, nag.A - nageoire anale; vert.ahd = vertèbres abdominales. 
[Drawing of the relation between the lepidoîrichia of the anal fin, the endoskeleton and ihe hemal spine. 
end.nag.A = endoskeieton of the anal fin; éplmr = multiramified epipleurals; nag.A = anal fin; vert.abd 
- abdominal vertebrae.J 

Chez Ellïsella kirschbaumi, les myorhabdos dorsaux sont présents sur toute la 
longueur du dos et ne disparaissent qu’au niveau de la cassure de la région caudale (Fig* 3). 
Des myorhabdos ventraux sont présents tout le long de la nageoire anale non régénérée, à 
l'extrémité distale des épines hémales, juste avant l'extrémité proximale des ptérygiophores 
anaux. Pas plus que les os intermusculaires précédents, ces myorhabdos ne sont régénérés. 
Les épicentraux (Fig. 3) sont simples, non ramifiés, fixés latéralement à chaque centrum et 
dirigés vers l'avant Ils disparaissent à la ligne de cassure en même temps que les centra et 
ne sont pas régénérés. 

Les nageoires impaires * - Comme chez tous les Gymnotiformes, on note l'absence 
d'une nageoire dorsale soutenue par des éléments squelettiques. 

La nageoire adipeuse (Fig. 2A, 3). - Eîlisella se caractérise, en revanche, contraire¬ 
ment à toutes les formes actuelles, par la présence d’une nageoire adipeuse* Celle-ci est 
observable chez l’individu RL 1596-1. Sa longueur correspond à celle de 18 centra environ 
et sa hauteur maximale située à mi-longueur représente un peu plus de la moitié de la lon¬ 
gueur des épines neurales à ce niveau* Elle se termine à une distance égale à deux vertèbres 
environ avant la cassure subcaudale et donc avant la partie régénérée du fossile. Les myo¬ 
rhabdos dorsaux précédemment décrits se situent à la limite de la zone des myoseptes, juste 
en dessous de la nageoire adipeuse, et se poursuivent jusqu'à l’extrémité de cette dernière. 

Si aucun Gymnote actuel ne possède de nageoire adipeuse, il faut cependant tenir 
compte de certains Apteronotidae comme Stemarchus qui présentent dorsale ment, en lieu et 
place de la nageoire adipeuse d 'Ellisella t un filament adipeux qui se détache facilement de 
la région dorsale du corps, particularité souvent représentée sur les dessins des auteurs 
(Ellis, 1913; Mago-Leccia et ai, 1985: fig. 18 d’après Sachs, 1879; inter alia), 

La nageoire anale. - A l image de celle de tous les Gymnotiformes actuels, la 
nageoire anale d'Elliseila est extrêmement longue* Elle débute à l'avant de la ceinture 
scapulaire donc en position antérieure aux nageoires pectorales (non préservées chez aucun 
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des spécimens fossiles). L'anus devait se situer, de ce fait, en position très antérieure (sous 
l'opercule) comme chez les Gymnotiformes actuels pour lesquels cette position, toujours 
antérieure, varie cependant légèrement selon les genres. Son extrémité postérieure est 
inconnue puisque le seul spécimen présentant la partie caudale a été brisé avant l'extrémité 
postérieure de la nageoire anale, puis régénéré (Meunier et Gayet, 1991). Sur la plus grande 
portion de nageoire anale préservée, correspondant à 30 vertèbres de ranimai (RL 1596-7), 
il est possible de compter 115 lépidotriches. 

Les ptérygiophores sont constitues d f un radial proximal sur lequel s'articule directe¬ 
ment le lépidotriche. Le radial distal est présent mais ne participe pas directement à l’articu¬ 
lation comme cela avait déjà été observé chez différents Gymnotiformes comme 
Eigenmannia (Mago-Leccia, 1978: fig. 16) ou Sternopygus (Fink et Fink, 1981: fig. 22C; La 
Hoz et Chardon, 1984: fig, 31). Chez Etlisella, ces axonostes distaux sont très réduits. Il y a 
généralement trois axonostes proximaux s'insérant entre les extrémités distales des épines 
hémales, parfois deux ou quatre. Chez Eigenmania , ce nombre varie entre trois et cinq 
(Mago-Leccia, 1978: 39). Antérieurement, les premiers axonostes proximaux situés en 
avant de la ceinture scapulaire ont une taille très réduite (moins de la moitié de celle des 
radiaux situés à mi-longueur environ de la nageoire anale) (Fig. 7). En fait, les axonostes 
proximaux sont de taille quasi constante dès le 15 e environ. Les plus postérieurs, y compris 
ceux qui sont régénérés, diminuent très peu de caille, ce qui est également vrai pour les 
lépidotriches. 

Chaque lépidotriche, dont la longueur est légèrement supérieure à celle des ptéry¬ 
giophores correspondants, est articulé peu après la moitié de sa longueur, puis presque im¬ 
médiatement bifurqué. Une seule dichotomie est observable sur tous les lépidotriches anaux. 
Chez tous les Gymnotoidei actuels, au moins deux dichotomies sont présentes. Meunier et 
Gayet (1991) ont noté la réduction du nombre de dichotomies entre les rayons normaux et 
ceux qui sont régénérés et ce, aussi bien chez les actuels (2-1) que chez le fossile (1-0): les 
lépidotriches régénérés û'Ellisella sont, en effet, simples à leur extrémité. 

Régénération 

Parmi les individus récoltés, l'un d'entre eux montre des traces indiscutables de 
régénération de la partie postérieure du corps (Fig. 2A, 3, 10). Ce phénomène a été longue¬ 
ment décrit et discuté (Meunier et Gayet, 1991) et ne sera reconsidéré ici que lors de iétude 
phylogénétique d 1 Etlisella. 


ANALYSE PHYLOGÉNÉTIQUE 

ESSAI D'ANALYSE DES CARACTÈRES DES GYMNOTIFORMES ACTUELS 

(Fig. 11 A, B) 

Si des classifications des Gymnotiformes ont été faites par Regan (1911), Ellis 
(1913) ou Chardon et La Hoz (1974), les relations phylogénétiques des différentes familles 
de cet ordre entre elles, ont été très peu étudiées. Mago-Leccia (1978) approche, par une 
analyse cladistique (mais fondée en partie sur des caractères plésiomorphes), les relations 
phylogénétiques des seuls Stemopygidae. Fink et Fink (1981) qui traitent du problème des 
relations phylogénétiques des Gymnotiformes au sein des Ostariophysn s’intéressent à 
Sternopygus qu f ils considèrent comme le Gymnote le plus primitif bien que ne représentant 
pas le groupe-frère de l'ensemble (p. 309): analysant les caractères donnés par Korringa 
(1970) et par Mago-Leccia (1978), ils replacent phylogénétiquement les différents genres 
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Fig, 10, - EUtselia kirsckbaumi Gayet & Maunier, 1991, Schéma de la ligne de rupture montrant le con¬ 
tact entre* à gauche, la partie postérieure de la nageoire anale et de son endosquelette non modifiés et* à 
droite, la partie la plus antérieure de la zone régénérée (individu RL 1596-1), end.n = endosquelette anal 
normal: end.r = endosquelette anal régénéré; lép,n = lépidotriche anal normal; lép,r = lépidotriche anal 
régénéré. [Drawing of the broken Une shawing the contact between the posterior part of the normal anal 
fin and iis normal endoskeleion on the tefi. and the anterio/most part of the regeneraied zone on the 
right: end,n = normal anal endoskeleton; end.r - regeneraied anal endoskeleion: lép.n - normal anal 
lepidotHchium; lêp,r - regeneraied anal lepidotrichium.] 

de la famille des Stemopygidae entre eux. C'est la même analyse que fom Lundberg et 
Mago-Leccia (1986) avec les représentants de cette famille. 

Dans le présent travail nous avons repris et vérifié les caractères anatomiques obser- 
vés par les différents auteurs de Regan (1911) à Lundberg et Mago-Leccia (1986) [Ellis 
(1913); Chardon et La Hoz (1973* 1974); Mago-Leccia (1978); Fink et Fink (1981); La Hoz 
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et Chardon (1984); Liem et al (1984)], ainsi que les articles traitant de la régénération des 
Gymnotiformes [voir Meunier et Gayet (1991) pour une bibliographie exhaustive]* 

Fink et Fink (1981) ont défini les Gymnotiformes (= Gymnotoidei des auteurs) par 
11 synapomorphies qui sont : 

(1) "The palatine ossification is absent and the palatine cartilage bas a fiexure 
which permits mobility of the palatine cartilage 11 (caractère 23, p, 319). Une ossification 
palatine serait présente chez les autres Ostariophysi ainsi que chez les Téléostéens primitifs. 
En Fait, La Hoz et Chardon (1974: 23, 24) signalent la présence d'une ossification légère et 
inconstante chez Sternopygus et chez Gymnotes. Arratla et Schultze (1991) figurent égale¬ 
ment une ossification du palatin chez Hypopomus bre viras tris. Cette Eendance à l'ossifica¬ 
tion, non notée par Fink et Fink, peut être considérée soit comme une réapparition au niveau 
des Gymnotoidei (elle est toujours absente chez les Apteronotoidei), soit comme le maintien 
du caractère ancestral présent chez tous les Ostariophysi. D'après Chardon (comm, pers.), 
cette ossification tardive pourrait également être considérée comme un caractère d'intérêt 
fonctionnel chez les poissons plus âgés. En tout état de cause, ce caractère tel que défini par 
Fink et Fink, est admis comme synapomorphie des Gymnotes. 

(2) "The daustrum is absent as a sep a rate ossified élément" (caractère 67, p. 
327); cet os est présent chez tous les autres Ostariophysi. 

(3) "Both the anterior and the posterior part of Baudelofs ligament attach to 
the deithrum" (caractère 99, p, 335). "Àttachment to the supracleithrum présent in the 
primitive Sternopygus is absent in many more specialized gymnotoidei" alors qu elles 
constituent une attache unique (supracleithrum) chez les autres Ostariophysi et chez la 
plupart des Téléostéens inférieurs, 

(4) "The pelvic girdle and fins are absent 11 (caractère 103, p. 335} t toutes deux 
présentes chez tous les Ostariophysi. 

(5) "The dorsal fin is absent" (caractère 104, p. 335); elle est présente chez tous 
les Ostariophysi, 

(6) "The anal fin is ekmgate, extending aiong nearly the entire ventral margin 
of the hody" (caractère 105, p. 335); elle est beaucoup plus courte (moins de la moitié de la 
longueur du bord ventral) chez la plupart des autres Téléostéens, 

Fink et Fink (1981: 342) donnent également le caractère suivant: "the anus is 
loeated weü anterior on the body, ventral or anterior to the pectoral-Fui origîn" 
(caractère 122, p* 342). En fait, ce caractère est lié au développement antérieur de la na¬ 
geoire anale; nous considérons, par conséquent, qu'il s'agit d'un même et seul caractère, 

(7) "The anal fin-ray s articula te directly with the proximal radiais and the 
distal radiais are reduced" (caractère 107, p. 338), Chez les autres Ostariophysi, les 
axonostes distaux plus développés participent directement à l'articulation. Il faut, au sujet de 
ce caractère, noter un fait curieux; chez un Gymnotiforme normal, c'est-à-dire non régénéré, 
Taxonoste distal est situé comme décrit précédemment en dehors de l'articulation axonoste 
proximal/lépidotriche; chez un animal régénéré Taxonoste distal va se développer entre 
l'axonoste proximal et le lépidotriche et connaître une extension plus importante. 

(S) "The caudal support skeleton is Consolidated into a single élément and the 
caudal fin is greatly reduced in size or absent" (caractère 109, p. 339). En effet, d'après 
Kirschbaum et Denizot (1975) tous les Gymnotiformes juvéniles posséderaient une nageoire 
caudale, simple repli tégument aire soutenu par des actinotriches. Nous définirons donc ce 
caractère comme "squelette caudal axial et nageoire caudale réduite chez les adultes" ; 
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Gymnotiformes 

(1) palatine ossification absent, mobility ot palatine cartilage' 

(?) 'clauslrum absent as séparais ossified e terne ni' 

(3) bo|h parts of Baudeiofs ligament attacher to deilbrum' 

(4) ’pelvic gtrdle and fins absent' 

(5) dorsal lin absent' 

16} anal fin eiongated, anus (ocated well antenor lo lhe body J 
(7} directed articulation anal Im-rays-proximal radiais' 

(6Ï 'caudal support and caudal lin redueed or absent 1 
(9) ‘efectrogemc fishes' 

(10) haut potentiel de régénération partie postérieure du corps 

(1 ij présence de quatre sortes dos intramusculaires 

(13) épipleuraux multiramés en balais à leurs deux extrémités 

(13) corps aplati tatérâlement 

(14) Allongement caudal, multiplication nombre de vertèbres 

(15) présence de cotes pleurales modifiées 

(16) canal rachidien fermé, peu ou pas tenestré 

(17) disparition de l'ectoptérygoide 

(18) tendance à l'ossification du ligamen! métaptérygaidten 

(19) organes électnques myogénrques 

Apteronotoidei 

(20) décharges électriques da type “wave“ 

[21} lépidotriches non régénérés peu ou pas dichotomisés 
(22} organes électriques neurogèmquas chez tes adultes 
(23} angulaire altongé et çondyie du carré dirigé vers le bas 
(24} * partie proximale de Phyomandibuiaire étroite et haute 

Gymnotoidet 

(25) perte de la nageoire caudale chez les adultes 

(26} remplacement hypurOOpiSlurai par baguette cartifagi no-osseuse 

(27} régénération partis délruite en vraie longueur 

(28) * partie proximale de rhyomandibuiaire large 

(29} angulaire court et oondyle du carre dirigé en position antérieure 

(30} réduction du nombre de postcleuhra 

(31) possibilité de régénération des os miramuscutéires 

(32) tendance à l'ouverture du canal rachidien 

(33) perte de la nageoire adipeuse 

Sternopygra 

(34) ossification amsodiaméinque al destruction du cartilage du cylindre caudal 

(35} élargissement en hauteur des os infraorbitaux 

(36} présence de dents ensoptérygoidiennes 

(37} dents de la mâchoire h nés et viili formes 

(38) ossification totale du processus métaplêrygoidien 

Gymnolia 

(39) diminution des dents de ta mâchoire en une seule rangée 
(4ü • ouverture compté!e du canal rachidien de toutes les vertèbres 

(41) dLSpantion du mèsoeoracoide 

(42) régénéra!ion üos épines hèmales 

Rhamphichthyyoidea 

(43) absence dé narines antérieures tubulaires 

(44) perte des dents aux mâchoires 

(45) ossification pêrichondrale isodiempirique du cylindre caudal 

Hypopomtdae 

(46) pré maxillaire très mobile 

Gymnotoidea 

(47) réduction du maraltaire 

(48) disparition de la fontanelle antérieure 

(49) augmenîaüon du nombre de venebres precaudales 

(50) appariiton d'un corps cylindrique 

(51) disparition des côtes pleurales modifiées 

(52) al long e menl de la bouche 

(53) réduction du cleithrum 

(54) perle du lacrymal 

Gymnotidae 

(55) régénération des épines neurales 

(56) apparition lorme carrée de Jdpercule 

(57) capacité respiratoire particulière 

Electrophoridae 

(53) perte des écailles 

(59) réduction du nombre de myornaOdos 

(60) présence d'organes électnques spécialisés de trois sortes 


Fig. II. - A, - Cladogramme des relations phylogénétiques des Gymnotiformes actuels et fossiles; B - 
Liste des caractères indiqués sur le cladogromme, replacés en fonction des divisions systématiques, [A. - 
Cladogramme shûwing the phylogenedcai relattonshtps of living and /assit Gymnotiformes: B, - List of 
the characters on the cladogramme placed m their sysiemaiics divisions,} 
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(9) "(They) are electrogenic" (caractère 121, p* 342), bien que certains Mormyri- 
dae ainsi que le Siluriforme Malapterurus (Fink et Fink, 1981) aient développé parallèle¬ 
ment ce caractère. 

Il convient d'ajouter à ces caractères définis par Fink et Fink les synapomorphies 
suivantes: 

{10) Un haut potentiel de régénération de toute la partie postérieure du corps. 

Un tel phénomène de régénération a pu être observé chez certains Mormyriformes Gymnar- 
chidae (Meunier et Kirschbaum, 1979) et, dans une moindre mesure, Mormyridae 
(Kirschbaum et Meunier, 1981), Il est très probablement lié, d'une part, à la simplification 
du squelette caudal et, d'autre part, à la présence d'une abondante innervation en liaison avec 
le grand développement d’organes électrogènes dans la région postérieure de l'animal. La 
simplification du squelette caudal en une plaque unique comme chez les Apteronotirîae ou 
en un cylindre carül agi no-osseux comme chez les autres Gymnoiiformes n'est cependant 
pas suffisant pour expliquer un tel potentiel de régénération. Aucun pouvoir de régénération 
ri est présent chez les autres Ostariophysi, Dans son état plésiomorphe, ce caractère ne 
permet pas la régénération de la nageoire anale ou de façon très limitée, ni du segment 
vertébral enlevé (Kirschbaum et Meunier, 1988); c’est l'état que nous retrouverons chez les 
Apteronotidae. 

(11) La présence d'os intramusculaires de quatre sortes (épipleuraux, épi neu¬ 
raux, épicentraux et myorhabdos), en grand nombre et sur toute la longueur du corps. 

Seuls, les Gymnotiformes présentent (au sein des Ostariophysi) des os intramusculaires 
aussi variés et en aussi grand nombre. En dehors des Ostariophysi. les Clupéiformes et les 
Anguiüiformes sont également caractérisés par un grand nombre dos intramusculaires va¬ 
riés. On note une absence totale d'os intramusculaires chez les Siluriformes. Chez les 
Characiformes, épipleuraux et épineuraux sont toujours présents, observés chez Hoplias, 
Hemiodopsis, Leporinus et Copeîla h mais les myorhabdos sont absents. Les 

myorhabdos sont présents che2 les Anguilles (Asano, 1962; Blot, 1978) et chez certains 
Muraenidae (Takay, 1959), Ils ne sont pas liés à un allongement du corps, comme pourrait 
le suggérer leur présence chez ces deux groupes, puisqu'on les retrouve également chez les 
Clupéiformes (Chabanaud, 1942). 

(12) Des épipleuraux multi rames (en balais) à leurs deux extrémités. Chez les 
autres Ostariophysi, quand ils sont présents (ils sont absents chez les Siluriformes), ils sont 
simples ou généralement biramés à leur extrémité antérieure. Chez Hoplias 
(Characiformes), l'extrémité antérieure est bifide et l'extrémité postérieure est multiramée. 

(13) Un corps aplati latéralement. Certains Characiformes présentent un corps 
fortement aplati latéralement mais aucun d’entre eux n'a cet aspect "anguilliforme,’ 1 La 
forme du corps des Siluriformes suit, quant à elle, l'aplatissement dorso-vemral de leur 
crâne. 

(14) Un allongement caudal important et une multiplication du nombre de 
vertèbres. Tous les gymnotiformes présentent un allongement caudal par multiplication du 
nombre de vertèbres, caractère que Ton ne retrouve pas chez les autres Ostariophysi à 
L’exception de quelques Siluriformes spécialisés comme les Plotosidae, mais chez qui il est 
cependant moins développé. Ce caractère est donc considéré comme une synapomorphie des 
Gymnotiformes, apparue parallèlement chez quelques Siluriformes. 

(15) La présence de côtes pleurales modifiées (= épines hé male s antérieures 
libres). Aucune autre modification identique n'est présente chez d’autres Ostariophysi. 
Lundberg et Mago-Leceia (1986) considèrent cette présence comme une synapomorphie des 
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Apteronotia + Stemopygoidei (selon les auteurs), c'est-à-dire, ici, des Apteronotia, des 
Stemopigoidea et des Rhamphichthyoidea. Ce caractère serait donc absent seulement chez 
les Gymnotoidea. Nous préférons, ce qui est plus parcimonieux, le considérer comme étant 
présent chez les représentants du groupe ancestral des Gymnotiformes; sa disparition 
correspondrait alors à une synapomorphie des Gymnotoidea (voir caractère 52). 

(16) Un canal rachidien fermé, peu ou pas fenestré. Le canal rachidien est fermé 
chez les Apteronotoidei et en partie chez les Stemopygia (au niveau des vertèbres caudales 
seulement). Chez les Gymnotia, le canai rachidien est ouvert. Chez les autres Ostariophysi 
et principalement les Siluriformes et les Characiformes, le canal rachidien est ouvert. Le 
caractère "canal rachidien ouvert" semble donc être une plésiomorphie. Il y aurait alors 
apparition d'une fermeture totale chez les Apteronotia et incomplète chez les Stemopygia. 
Une solution plus parcimonieuse consiste à considérer le caractère ,r canal rachidien fermé" 
comme synapomorphie des Gymnotiformes, plutôt que de le faire apparaître deux fois. 

(17) La disparition de reetoptérygoïde. Lectoptérygoïde est présent chez tous les 
Ostariophysi bien que réduit chez les Siluriformes (Fink et Fink, 1981; Arratia, 1992). Seuls 
les Gymnotiformes au sein des Ostariophysi perdent cet os. 

Observant l'absence de nageoire adipeuse chez des Gonorhynchiformes, des Cyprini- 
formes et chez les Gymnotes, Fink et Fink (1981) émettent l'hypothèse d'une disparition 
multiple de cette nageoire au sein des Ostariophysi. Cependant, contrairement à ces auteurs, 
nous considérons que le Filament adipeux des Àpteronotidae correspond à une nageoire 
adipeuse modifiée et Eiliselia possède une nageoire adipeuse bien développée. Nous consi¬ 
dérons, par conséquent, au sein des Gymnotiformes, le caractère "disparition de la nageoire 
adipeuse" comme une synapomorphie des Gymnotoidei (voir caractère 34). 

(18) La tendance à F ossification du Ligament métaptérygoïdien. D'après Fink et 
Fink (1981: 320), "the mesopterygoid has a vertical strur which usually articulâtes with the 
orbitosphenoid' 1 . Selon ces auteurs, un tel processus n'existe pas chez d’autres Ostariophysi 
ni chez les Téléostéens primitifs. En fait, un processus, comparable quant à sa morphologie, 
réunit la région palato-carrée au crâne chez le Téléosiéen non-acanthoptérygien Phanna- 
ckhîhys et chez des Carangidae (Gayet, 1980), Ce processus d'origine, soit ectoptérygoï- 
dienne, soit métaptérygoïdien ne, est alors articulé avec Fethmoïde latéral et non Forbito- 
sphénoïde et son caractère morpho-fonctionnel n'est pas défini. Par ailleurs, contrairement à 
l'affirmation de Fink et Fink, un ligament existe chez d'autres Ostariophysi mais, à l'inverse 
de celui des Gymnotiformes, il n'est jamais ossifié. Ce riest donc pas la "présence" d'un 
processus de Femoptérygoïde qu'il faut considérer mais son "ossification et son développe¬ 
ment", Enfin* ce processus dorsal, partiellement ossifié (Chardon et La Hoz, 1973), est 
réduit chez les Apteronotoidei, chez certains Hypopomidae comme Hypopomus brevirosîris, 
chez les Gymnotidae (Arratia et Schultze, 1991: fig. 26A et B) et absent chez les Blectro- 
phoridae. Il n'est finalement présent - ossifié dans sa totalité - que chez les Stemopygidae et 
constitue, de ce fait, une synapomorphie des taxons de cette famille (voir caractère 39). 
C’est pourquoi, au niveau des Gymnotiformes, nous considérons ce caractère comme une 
"tendance à l'ossification du ligament métaptérygoïdien", 

19) Des organes électriques de type myogénique. Chez les Mormyres comme 
chez les Gymnotoidei, les organes électriques sont myogéniques (Kirscbbaum, 1977, 1981; 
Srivastava et Szabo, 1972; Kirscbbaum et Meunier, 1988). Chez Malapterurus electricus 
(Siluriformes) l'origine de l'organe électrique, longtemps sujette à discussion, est mainte¬ 
nant considérée comme myogénique (Johnels, 1956; Bennett, 1971). Il faut cependant noter 
que sa structure chez l'adulte est différente de celle des Gymnotes. L’étude ontogénétique 
chez les représentants des Apteronotidae montre un début de développement myogénique 
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qui disparaît très vite; l'organe qui se développe ensuite est d'origine neurogénique 
(Kirschbaum, 1983). 

(20) Des décharges électriques de type "puise". Les décharges électriques 
produites peuvent être classées en deux types principaux: le type ' wave' 1 et le type "puise’ 1 , 
Hopkins et Heiligenberg (1978) (in Gomes et ai. 1993), sur la base d’arguments 
physiologiques, considèrent que les décharges électriques de type "wave 1 ' sont dérivées de 
'pulse-like muscular spikes", Le type "puise" est présent chez les Hypopomidae (observé 
chez Hypopomus, Hypopygus et Steaîogenys), chez les Rhamphichthyidae (Rhamphichthys), 
les Gymnotidae et les Elecirophoridae. 

Les Apteronotoidei (une seule famille, les Âpteronotidae) se séparent de toutes les 
autres familles sur la base des caractères suivants: 

(21) Décharges électriques de type "wave". Le type 'wave 1 ', considéré comme 
dérivé du type "puise" (voir caractère 20), est présent chez tous les Apteronotidae. 11 semble 
être apparu parallèlement chez les Stemopygidae. Si l'hypothèse de Hopkins et Heiligenberg 
(1978) est correcte, il est alors nécessaire de faire apparaître deux fois le caractère type 
"wave", 

(22) Lépidotriches normaux (non régénérés) peu ou pas dichotomisés. Chez les 
Apteronotoidei, les lépidotriches antérieurs présentent une seule dichotomie alors que les 
15-20 postérieurs sont simples. Chez les autres Ostariophysi comme chez tous les autres 
Gymnotiformes* les lépidotriches présentent plusieurs dichotomies, d'autant plus que l'ani¬ 
mal est plus âgé (les lépidotriches régénérés chez les Gymnotiformes sont cependant tou¬ 
jours moins ramifiés que les normaux, quelle que soit la taille de l'animal). Dans la mesure 
où tous les Ostariophysi présentent des lépidotriches à plusieurs dichotomies, cette multidi- 
chotomie apparaît donc comme un caractère plésiomorphe pour les Gymnotiformes et la 
réduction du nombre de dichotomies comme apomorphe pour les Àpteronotia, Cependant, 
nous verrons ci-après qu Eiüsella, qui n'est pas un Apteronotoidei, possède des lépidotriches 
anaux normaux mon régénérés) ne présentant qu'une seule dichotomie, ce qui nous obligera 
à faire apparaître le caractère "réduction du nombre de dichotomies" deux fois, 

(23) Organes électriques ne uro géniques chez les adultes. Tous les Apteronotidae 
adultes (et eux seuls) possèdent des organes neurogéniques alors qu'ils sont myogéniques 
chez les Gymnotoidei (Kirschbaum et Meunier, 1988). Des organes myogéniques sont 
apparus parallèlement chez les Mormyres et chez Malapîentrus (Siluriformes), 

(24) Angulaire allongé et condyle du carré dirigé vers le bas alors qu'ils sont 
respectivement court et en position antérieure chez les Gymnotoidei (Chardon et La Hoz, 
1984; Mago-Leccia et ai, 1985: Arratia, 1992). Chez les autres Ostariophysi, le condyle est 
situé en position antérieure mais l'angulaire n'est court que chez Chanos, les Characi formes 
et chez certains Siluri formes (Géry, 1962: Arratia, 1992 ). Chez les Gonorhynchoidei (Gayet, 
1993) et les Cypriniformes (Arraiia, 1992; Howes, 1980), l'angulaire apparaît souvent très 
long. 11 est donc probable que le caractère plésiomorphe au sein des Gymnotiformes devait 
être "angulaire court et condyle du carré dirigé vers l'avant'\ Ce caractère est donc une 
apomorphie des Apteronotoidei. 

(25) Partie proximale de J'hyomandibulaire étroite et haute chez tous tes Aptero- 

notidae alors qu elle est large à très large chez les Gymnotoidei (Chardon et La Hoz, 1984). 
Si ce caractère permet effectivement de différencier* parmi les Gymnotiformes, les 
Apteronotia des Gymnotia, nous n'en connaissons pas la polarité; il semble apparaître de 
façon variée chez les Ostariophysi au sein même de chaque ordre. Nous le mentionnons 
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néanmoins ici car il renforce la séparation entre ces deux groupes. Il sera signalé sur le 
cïadogramme par un *. 

Les Gymnotoidei se définissent par: 

(26) La perte de la nageoire caudale chez les adultes (voir caractère 8), nageoire 
encore présente chez les Apteronotoidei, 

(27) Le remplacement de l'hypuro-opistural (Meunier et Kirschbaum, 1984), 
plat, par une baguette cartjlagino-osseuse allongée et étroite. Cette baguette présente, à 
ce stade, une structure mixte chondro-osseuse avec un cartilage continu sur toute la Ion- 
gueur et une co-participation osseuse le plus souvent périchondrale avec des traces plus ou 
moins développées dune ossification enchondrale. Chez les Stemopygia, cette ossification 
péri- et endochondrak sera complète (voir caractère 35). 

(28) Un potentiel de régénération permettant à l'animal de régénérer toute la 
partie détruite (moelle épinière, muscles, endosquelette, électrocytes, peau et, quand 
elles existent, les écailles) en vraie longueur, différent et probablement plus puissant que 
celui des Apteronotoidei qui présentent le caractère plésiomorphe des Gymnotiformes. 
L'animal ne recommencera à grandir que lorsqu'il aura récupéré sa taille initiale avant 
destruction (Kirschbaum et Meunier, 1981) alors que les Apteronotoidei ne récupèrent 
jamais leur taille initiale. Ce potentiel permet également la néoformation de la nageoire 
anale (ptérygiophores et lépidotriches) que ne font pas les Apteronotoidei puisque leur 
endosquelette caudal régénère directement au niveau de la cassure et cela, quel que soit ce 
niveau (Kirschbaum et Meunier, 1988). 

Trois autres caractères permettent également de différencier ces deux groupes 
(Chardon et La Hoz, 1974). Nous ne connaissons pas la polarité exacte de certains de ces 
caractères (29: voir caractère 25). Ce sont : 

(29) La partie proximale de Fhyomandibulaire large (Chardon et La Hoz, 1984). 
Ce caractère comme le caractère 25 sera signalé sur le cïadogramme par un * 

(30) L'angulaire court et le condyle du carré dirigé en position antérieure 
(Chardon et La Hoz, 1984). 

(31) La réduction du nombre de postcleithra, Chez les Apteronotia on note la 
présence de trois postcleithra placés en série, comme chez les Characiformes, alors que chez 
les Stemopygia, à l'exception de Sternopygus qui a perdu ses trois postcleithra, un seul 
postcleithrum est présent offrant une forme unique (Lundberg et Mago-Leceia, 1986: 60). 
Une réduction du nombre de postcleithra est également observable au sein des Ostariophysi 
chez les Gonorhynch if ormes (zéro), chez les Cypriniformes (un) et chez les Siluriformes 
(zéro). Fink et Fink (1981: 334) notent également la disparition de ces postcleithra chez 
certains Characiformes (mais qu'ils ne nomment pas). 11 est évident que ce caractère est 
apparu parallèlement dans les différentes lignées d'Ostariophysi (mais aussi dans d'autres 
groupes). Néanmoins, au niveau des Gy mnotif ormes, cette disparition n'a lieu que chez les 
Gymnotoidei et présente de ce fait une valeur phylogénétique que l'on ne peut pas négliger 

(32) La possibilité de régénération des os intramusculaires. Ceux-ci apparais¬ 
saient légèrement modifiés par une plus grande simplicité et un certain désordre quant à leur 
disposition. Chez les Apteronotoidei, la partie détruite du corps ne se régénérant pas puisque 
la plaque caudale néoformée se situe à remplacement même de la blessure, il n'y a jamais 
régénération des os intramusculaires. Ce caractère correspond, à ce stade, in pari au 
caractère 28; il se dissociera cependant à des niveaux dichotomiques supérieurs (voir carac¬ 
tères 43, 56), 
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(33) La tendance à l'ouverture du canal rachidien. Le canal rachidien riest 
effectivement pas totalement ouvert chez les Stemopygia. Chez ce groupe, Fouverture est 
effective au niveau des vertèbres tronc al es seulement, alors que les vertèbres abdominales 
(chez un même individu) possèdent encore un canal rachidien fermé. Chez les Apteronotia, 
le canal rachidien est totalement fermé tout le long du corps. Chez les Gymnotia, toutes les 
vertèbres, troneales et abdominales, posséderont un canal rachidien ouvert (caractère 41). 

(34) La perte de la nageoire adipeuse encore présente, bien que modifiée, che 2 les 
ÀpteronotoideL La nageoire adipeuse a disparu chez les Gonorhynchiformes et les Cyprini- 
formes, mais elle est présente chez les deux groupes-frères potentiels des Gymnotiformes ; 
les Charaeiformes et les Siluriformes. En conséquence, le caractère ,r présence d'une 
nageoire adipeuse" doit être considéré comme plésiomorphe et la perte de cette nageoire 
comme une synapomorphie des Gymnotoidei, même si ce caractère est apparu parallèlement 
chez deux autres groupes des Ostariophysi. 

Au sein des Gymnotoidei, les Sternopygia (une seule famille, les Stemopygidae) 
représentent le groupe-frère des Gymnotia (Rhamphichthyoidea + Gymnotoidea) et sont 
caractérisés par; 

(35) Une ossification anisodiamétrique essentiellement dorsale, avec destruction 
progressive du cartilage du cylindre caudal. Ce caractère est présent chez Eigenmannia et 
Rhabdolychops: Steatogenys, quant à lui, présente un caractère incomplet de l'ossification 
avec maintien du cartilage. Cette ossification reste incomplète chez les Gymnotia (voir 
caractère 46) et chez les Rhamphichthyoidea où il y aura ossification isodiamétrique, 

(36) L'élargissement en hauteur des os de la série infraorbitaire qui prennent, au 
moins pour les trois plus anterieurs, une forme "carrée 1 ' (Chardon et La Hoz. 1974: 22). 
Chez les autres Gymnotoidei, les os infraorbitaires sont limités à la portion osseuse entou¬ 
rant le canal sensoriel (Fink et Fink, 1981 ; Lundberg et Mago-Leccia, 1986). 

(37) La présence de dents entoptérygoïdiennes. Ce caractère, présent chez les 
Téléos té e ns primitifs et, au sein des Ostanophysi, chez les Gonorhynchiformes, est 
considéré ici comme une réapparition. Les dents entoptérygoïdiennes sont absentes chez 
tous les autres Gymnotiformes. 

(38) Les dents de la mâchoire des Sternopvgidae sont fines ou vilUformes par 

comparaison avec celles plus fortes des autres Gymnotiformes (Lundberg et Mago-Leccia, 
1986). Les dents des Àpteronotoidei, moins nombreuses, sur plusieurs rangées, représente¬ 
raient le caractère ancestral. 

(39) L’ ossification totale du processus dorsal du mésoptérygoïde (voir caractère 

18 ). 

Le genre Sternopygtis considéré comme groupe-frère des autres Stemopygidae (Fink 
et Fink, 1981; Lundberg et Mago-Leccia, 1986), présente, lui seul, plusieurs caractères qui 
apparaissent parallèlement à d'autres niveaux des Gymnotiformes, chez certains Gymnotia, 
Cest le cas: 

- de l'ossification légère et inconstante du palatin que ton retrouve également chez 
un Hypopomus (Arratiaet Schultze, 1991) et chez certains Gymnotidae (Chardon et La Hoz, 
1973:4); 

- de l'augmentation du nombre de vertèbres précaudales (20-26) en relation proba¬ 
blement avec le fort développement de la chambre postérieure de la vessie natatoire, déve¬ 
loppement que Ton retrouve plus accentué chez les Gymnotoidea et particulièrement chez 
Eîectrophorus (Liem et ai, 1984). 
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Les Gymnotia (Rhamphichthyoidea + Gymnotoidea) se séparent sur la base des 
synapomorphies suivantes: 

(40) Diminution des dents des mâchoires limitées à une seule rangée. Ce carac¬ 
tère se traduira par une perte totale chez les Rhamphichthyoidea. Les Âpteronotia présentent 
le caractère ancestral avec plusieurs séries de dents aux mâchoires. Les Stemopygidae ont 
des dents villiformes. 

(41) Ouverture complète du canal rachidien de toutes les vertèbres. Seul, le 
canal rachidien des vertèbres abdominales est ouvert chez les Stemopygia. 

(42) Disparition du mésocoracoïde. Celui-ci est encore présent chez les Apterono- 
toidei, les Stemopygoidei ainsi que chez les Characiformes. 

(43) Tendance à la régénération des épines hémales. En effet, chez les Stemo- 
pygia, les épines hémales ne sont jamais régénérées après ablation et restructuration de la 
partie postérieure du corps. Une telle régénération des épines hémales a pu être observée 
chez les Hypopomidae et chez les Gymnotidae, Aucun cas de régénération n’ayant pu être 
étudié chez les Electrophoridae (animaux dont la longueur totale peut atteindre environ 
2 m), nous ne savons pas si ce caractère est présent ou non chez cette famille. Ce caractère 
ne semble pas encore acquis chez les Rhamphichthyidae. 

Au sein des Gymnotia, les Rhamphichthyoidea vont se séparer des Gymnotoidea sur 
la base de trois synapomorphies: 

(44) L'absence de narines antérieures tubulaires (Chardon et La Hoz, 1984). 

(45) La perte des dents aux mâchoires (ibid,). 

(46) L*ossification périchondrale ”isodiamétriqué M avec maintien du cartilage. 

Chez les Hypopomidae, Steatogenys, Hypopygus et Hypopomus, mais aussi chez le Rham¬ 
phichthyidae Rfmmpkichtkys, la baguette terminale (postvertébrale) est constituée d'un 
cartilage cylindrique entouré d'un manchon osseux périchondral (il y a contact de Tos avec 
le cartilage mais ce dernier n'est pas détruit). Aucune observation n'a cependant pu être faite 
chez Gymnorhamphichîhys et ce caractère est supposé présent, identique à celui de 
Rhamphichthys, 

Les Rhamphichthyoidea se composent de deux familles: les Hypopomidae et les 
Rhamphichthyidae. 

Les Hypopomidae présentent une synapomorphie que ne possèdent pas les Rham¬ 
phichthyidae: 

(47) La présence d'un prémaxillaire très mobile (Chardon et La Hoz, 1974: 22). 

Aucune synapomorphie ri est connue pour séparer les Rhamphichthyidae des Hypo- 

pomidae. 

Gomes (Université de Californie), étudiant actuellement la phylogénie des Gymnoti- 
formes sur la base des séquences mitochondriales d'ADN, semble considérer les Hypopomi¬ 
dae comme un clade non-naturel (comm. pers., juillet 1993), Selon lui Hypopomus serait 
plus proche des Rhamphichthyidae que des autres Hypopomidae. Cela pourrait expliquer 
pourquoi il nous apparaît difficile de trouver des synapomorphies bien nettes chez ces deux 
familles. Les résultats définitifs de cette étude permettront peut-être de mieux comprendre 
les relations phylogénétiques de ces familles. 

Les Gymnotoidea se séparent des Rhamphichthyoidea par l'absence des caractères 
précédemment cités chez cette superfamille et par la présence des synapomorphies 
suivantes: 
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(48) Réduction du maxillaire (Chardon, comm, pers). 

(49) Disparition de la fontanelle antérieure (au moins chez l'adulte) (Chardon et 
LaHoz, 1974: 21), 

(50) Augmentation du nombre de vertèbres précaudales (voir tableau I), Chez les 
Gymnotoidea, le nombre de vertèbres précaudales varie de 24 à 41 pour un nombre total de 
79 (Gymnotus) à 255 (Electrophorus). Rappelons cependant que la séparation entre vertè¬ 
bres précaudales et caudales est difficile à faire chez Ekctrophorus. Ce nombre de vertèbres 
précaudales varie de 12 à 18 seulement chez les Gymnotiformes non Gymnotoidea, pour un 
nombre total de vertèbres allant de 77 à 94 (animaux non régénérés). Seul, Sternopygus 
possède un nombre de vertèbres précaudales de 20-26 {Lundberg et Mago-Leccia, 1986: 
56), donc inférieur à celui des Gymnotoidea, pour un nombre total de 75 (exemplaire 
partiellement régénéré). 

(51) Apparition d'un corps cylindrique. Les Gymnotiformes non Gymnotia ont un 
corps aplati latéralement (voir caractère 13), 

(52) Disparition des côtes pleurales modifiées ("rib-like bones") (ou des épines 
hémales antérieures libres) (voir caractère 15). 

(53) Allongement de La bouche (prémaxillaire et mandibule et proéminence de 
cette dernière), 

(54) Réduction du deithrum (Lundberg et Mago-Leccia, 1986). 

(55) Perte du lacrymal (Chardon et La Hoz, 1974: 22). 

Au sein des Gymnotoidea, les Gymnotidae présentent les synapomorphies suivantes: 

(56) Potentiel de régénération des épines neurales. Une même remarque peut être 
faite ici vis-à-vis des Electrophoridae (voir caractère 43) pour ce caractère lié à la régénéra¬ 
tion et de ce fait non observé jusqu'à présent chez cette dernière famille, il peut donc cor¬ 
respondre à une synapomorphie des Gymnotoidea. 

(57) Forme carrée de Y opercule Fink et Fink (1981) ont considéré la forme trian¬ 
gulaire de l'opercule comme une synapomorphie re liant les Si lu ri forme s et les Gymnotifor¬ 
mes, l'opercule étant quadrangulaire chez les autres Osiariophysi. La présence d f un opercule 
carré chez les Gymnotidae doit être considérée comme une réapparition d'un caractère 
ancestral. 

(58) Capacité respiratoire augmentée par une chambre postérieure de la vessie 
natatoire hautement spécialisée et vascularisée que ne possèdent pas les autres 
Gymnotiformes (Liem étal., 1984), 

Les Electrophoridae se séparent des Gymnotidae par quatre caractères: 

(59) La perte des écailles, présentes chez les autres Gymnotiformes ainsi que chez 
les Gstariophysi non siluriformes. Notons cependant que la perte partielle des écailles 
(réduites à la région postérieure) a été signalée chez les Rhamphichthyidae (Mago-Leccia, 
1978). 

(60) La réduction du nombre de myorhabdos (caractère 11). 

(61) La présence d'organes électriques spécialisés de trois sortes: les organes 
principaux à fortes décharges, les organes de Hun ter mixtes et les organes de Sachs à faibles 
décharges correspondant au système électrosensoriel (électrolocation, reconnaissance spé¬ 
cifique et sexuelle). Les autres Gymnotiformes ne possèdent qu‘un seul appareil électrogène 
donnant de faibles décharges (Eennet, 1971), 
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ANALYSE PHYLOGÉNÉTIQUE D ELLÏSELLA KIRSCH B AU MI 

Les caractères suivants peuvent être observés chez Eliisella kirschbaumi: 

- absence de nageoires pelviennes et dorsale (4) (5); 

- nageoire anale présente sur toute la longueur du bord ventral et anus supposé en 
position très antérieure (6); 

- lépidotriches anaux s'articulant directement à chaque axonoste proximal; î'axonoste 
distal, présent, se situant entre chaque axonoste proximal (7); 

- un squelette caudal axial réduit et une nageoire caudale probablement absente (8). 
Ce caractère a été supposé (Meunier et Gayet, 1991) en raison du mode de régénération de 
la partie postérieure du corps de type Gymnotoidei (régénération d'un cylindre cartilagino- 
osseux, long, et non d'une plaque caudale comme chez les Apteronotoidei); 

- électrogenèse (9); ce caractère a été également admis chez Eliisella (Meunier et 
Gayet, 1991) en raison de la possibilité, chez le fossile, de morphogenèse réparatrice sem¬ 
blable à celle qui est observée chez l'actuel; 

- haut potentiel de régénération ( 10 ). Le fort pouvoir de régénération de l'endosque- 
lette caudal chez les formes actuelles a été relié à l'importante innervation de la région pos¬ 
térieure du corps consécutive à la présence des organes électriques (Kirschbaum et Meunier, 
198L 1988), Eliisella semble présenter un potentiel équivalent puisqu'il est capable d'une 
régénération identique; 

-abondance d'os intramusculaires qui sont de quatre sortes, les épineuraux, les 
épipleuraux et les épicentraux, pairs, et les myorhabdos dorsaux et ventraux, impairs. Les 
trois premiers groupes sont articulés directement aux éléments vertébraux centraux, tandis 
que le dernier groupe est situé à l'extrémité des épines neurale et hémales (11); 

- des épipleuraux en balais à leurs deux extrémités (12), les épipleuraux dorsaux 
étant plus ramifiés que les ventraux; 

- un corps aplati latéralement ( 13 ), aux épines neurales droites; 

- un allongement caudal important et une multiplication du nombre de vertèbres 
( 14 ), Bien que le nombre total de vertèbres soit inconnu chez Eliisella^ certains fragments 
de corps préservés indiquent un grand nombre de vertèbres caudales; 

- des côtes pleurales modifiées (- épines hémales antérieures libres) (15); 

- un canal rachidien fermé ( 16 ), 

Tous ces caractères anatomiques font d'Eliisella un Gymnotiforme indiscutable. 
Aucun des caractères apomorphes donnés par Fink et Fink (1981) ou présentés dans ce 
travail pour définir les Gymnotiformes (caractères 1 à 3 et 17 à 20) n'a pu être observé en 
raison d'une préservation insuffisante des fossiles connus seulement par des fragments de 
corps et un appareil operculaire. 

Dans la mesure où Eliisella régénère une baguette cartilagino-osseuse, il est possible 
d'admettre que, contrairement aux Apteronotoidei et en accord avec les Gymnotoidei, sa 
nageoire caudale était très probablement absente (26) et son squelette caudal axial, réduit, 
remplacé à l’origine par un cylindre cartilagino-osseux (27), Par ailleurs. Meunier et Gayet 
(1991) ont montré que la régénération de la partie postérieure du corps d 'Eliisella était 
semblable à celle des Gymnotoidei, avec remplacement des éléments vertébraux par un axe 
squelettique cartilagino-osseux de longueur équivalente, et chez lesquels la nageoire anale 
retrouve également sa composition et sa longueur normales (28); cela diffère des Aptero¬ 
notoidei chez qui la régénération ne comporte pas la formation d'une baguette vertébrale lui 
permettant de retrouver sa longueur initiale. 
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En conséquence, Ellisella, qui possède trois synapomorphies des Gymnotoidei (26* 
27* 28) et une seule des Apteronotoidei (22), peut être relié aux Gymnotoidei, groupe-frère 
des Apteronotoidei, Il apparaît plus primitif que les Gymnotoidei actuels par un pouvoir de 
régénération moindre, dans la mesure où il ne régénère aucun os intramusculaire, par son 
canal rachidien totalement fermé, du moins sur les fragments de corps observables (il est 
possible que, comme chez Siernopygus, certaines vertèbres aient possédé un canal rachidien 
fermé et d'autres, ouvert), par la présence d'une nageoire adipeuse que les autres ont perdue 
et par l’absence de régénération des épines hémales ec neurales (Meunier et Gayet, 1991). 
Les os intramusculaires sont régénérés par tous les Gymnotoidei, les épines hémales par les 
Hypopomidae (mais non les Rhamphichthyidae) et les Gymnotidae (ou peut-être les Gym- 
notoidea) et les épines neurales par les seuls Gymnotidae (ou peut-être les Gymnotoidea). 

Plusieurs caractères (29, 30, 31) ne peuvent pas être observés chez Ellisella en 
raison de la fossilisation incomplète de l'animal. Leur présence ou leur absence ne peut donc 
être définie et ils se placent, par conséquent, avant ou après la séparation d 'Ellisella, 

Le seul caractère des Stemopygia, observable chez Ellisella, correspond au cylindre 
post vertébral. Nous avons vu (caractère 35) que les Stemopygia se caractérisent par une 
ossification anisodiamétrique avec destruction progressive du cartilage, sauf chez Steato- 
genys qui conserve le cartilage central, Ellisella présente le même schéma que ce genre, la 
coupe transversale du cylindre (Meunier et Gayet, 1991) ayant montré une partie centrale 
cartilagineuse entourée dos (la partie postérieure n’est pas préservée). 

Le seul caractère, observé jusqu’à présent, propre à Ellisella , est l'ornementation de 
son appareil operculaire. Tous les Gymnotiformes actuels ont un appareil operculaire lisse, 
sans aucune ornementation. Nous avons vu que le caractère 22 (lépidotriches peu ou pas 
dichotomisés) est apparu parallèlement chez les Àpteronotidae, 


CONCLUSION 

D’après Fink et Fink (1981), Sternopygus apparaîtrait comme le Gymnotiforme 
morphologiquement le plus primitif, sans toutefois correspondre au groupe-frère de tous les 
autres Gymnotiformes, Ces auteurs présentent cinq caractères démontrant l'état primitif de 
ce taxon (parmi lesquels le nombre plus important de vertèbres précaudales et la plus longue 
chambre postérieure de la vessie natatoire, deux caractères qui apparaissent chez Gymnotes 
dont la position auiapomorphique au sein des Gymnotiformes vient d'être démontrée). Rien 
n'est dit au sujet du squelette caudal, encore présent chez les Apteronoüdae, et de la 
régénération de la partie postérieure du corps chez ces taxons. Or, Kirschbaum et Denizot 
(1975) ont montré que tous les Gymnotiformes juvéniles possédaient une nageoire caudale 
sous forme de simple repli tégumentaire soutenu par des actinotriches. Cette nageoire 
caudale disparaît chez les Gymnotoidei adultes tandis que les Apteronotoidei la conservent 
soutenue par des lépidotriches. Ce caractère et les problèmes de régénération impliqués 
nous apparaissent plus importants dans la phylogénie irnragymnotiforme que les caractères 
définis par Fink et Fink (p, 308). Ainsi, nous avons vu (caractère 27) qu’il y a remplace¬ 
ment, chez les Gymnotoidei de Thypuro-opistural (Kirschbaum et Meunier, 1984), plat, des 
Apteronotoidei par une baguette allongée à l'origine cartil agi no-osseuse. 

Il semble également que le potentiel de régénération des Gymnotoidei soit plus 
important que celui des Apteronotoidei puisque ces premiers régénèrent non seulement et en 
vraie longueur leur squelette axial (qui apparaît plus simple, il est vrai) mais également la 
moelle épinière, les muscles, la peau, les écailles, les électrocytes et la nageoire anale 
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(endo- et dermosquelettes). Plusieurs régénérations successives étant possibles dans les 
deux cas, il est évident que les Apteronotoidei raccourcissent à chaque mutilation, contrai¬ 
rement aux Gymnotoidei, le nombre de régénérations chez ces derniers paraissant a priori 
illimité (travaux expérimentaux, Kirschbaum et Meunier, 1981, 1988). Ce potentiel de 
régénération va également en s Intensifiant et en se diversifiant puisque Ellisella ne régénère 
aucun os intramusculaire; ceux-ci ne sont régénérés qu'au stade Gymnotoidei, les épines 
hémales le sont au stade Gymnotia à l'exception des Rhamphichthyidae) et les épines 
neurales, au stade Gymnotidae (ou Gymnotoidea). 

Même si toutes les synapomorphies des Gymnotoidei ne sont pas observables en 
raison d'un manque de fossilisation chez Ellisella^ certaines d'entre elles, comme la possibi¬ 
lité de régénération des os intramusculaires, l'ouverture du canal rachidien ou la disparition 
de la nageoire adipeuse, sont absentes du genre fossile qui peut donc représenter de ce fait, 
dans l'état actuel de nos connaissances, le groupe-frère de tous les Gymnotoidei, 

Nous avons conscience que beaucoup reste à dire sur les formes actuelles. Néan¬ 
moins, la compilation des données existantes et nos observations personnelles ont permis de 
mettre en évidence l'existence de problèmes concernant les relations phylogénétiques des 
représentants du groupe des Rhamphichthyoidea: synapomorphies de la superfamille absen¬ 
tes chez certains représentants, impossibilité de reconnaître des synapomorphies entre les 
genres de la famille des Hypopomidae, etc. Parmi les Sternopygidae, nous avons vu égale¬ 
ment que certains genres ne possèdent pas toutes les synapomorphies de la famille, comme 
l'ouverture du canal rachidien, le remplacement du cartilage de la baguette caudale apres 
régénération, etc. Or, les études fondées sur les séquences d'ADN mitochondrial, en cours 
de réalisation au Laboratoire de La Jolla de l'Université de Californie (Gomes, comm. pers.) 
semblent devoir montrer la polyphylie de la famille des Stemopygidae et peut-être de celles 
des Rhamphichthyidae et des Hypopomidae, ce qui expliquerait peut-être nos difficultés à 
trouver des synapomorphies de ces familles, 

Fink et Fink (1981) ont donné 23 caractères reliant les Gy m non formes (= Gymno¬ 
toidei des auteurs) aux Siluriformes (= Siluroidei). Malheureusement, mis à part le caractère 
119 sur l’électroréceptivité de ces deux groupes (probablement beaucoup plus étendue chez 
les Gymnotiformes), aucun de ces caractères ne peut être observé chez les Fossiles, soit en 
raison de la fossilisation incomplète, soit parce que concernant les parties molles de l'ani¬ 
mal 11 est donc impossible, dans l'état actuel de nos connaissances, de confirmer ou d'in¬ 
firmer la relation Gymnotiformes-Siluriformes à partir des fossiles récoltés en Bolivie, 
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